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ГЕОГРАФИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 
НЕМЕТРИЧЕСКИХ ПРИЗНАКОВ ОКРАСКИ 
ПРЫТКОЙ ЯЩЕРИЦЫ (ГАСЕВТА АСЛ 1.) 


Понимание необходимости комплексного микроэволюционного изучения отдель- 
ных видов ныне распространяется все более широко. Сейчас изучается географическая: 
изменчивость в пределах всего или большей части ареала Сереа петогаііѕ (Лопез а.о... 
1977), Миѕ тизсшиз (Веггу, 1963, 1977; Ѕејапӣег, 1970), много работ посвящено изу- 
чению микроэволюции нескольких близких видов дрозофил (ЮобғһапѕКу, 1937, 1972;. 
Сагѕоп, 1970; Ауа|а, 1975 и др.). Есть интересные микроэволюционные работы еще;. 
наверное, по полутора — двум десяткам видов животных. 

В качестве перспективного для микроэволюционного исследования вида нами вы- 
брана прыткая ящерица ([асегіа авііѕ). Этот вид достаточно многочислен даже 
в полностью освоенных человеком регионах, доступен для получения большого попу- 
ляционного материала в природе (один исследователь может произвести описание мно- 
гих десятков ящериц в день и после их обработки выпустить, тем самым не нарушая 
биологической целостности популяций, что отвечает одному из требований, предъявляе-- 
мых в настоящее время к зоологическим исследованиям) и обладает, как и все реп- 
тилии, множеством легко учитываемых признаков, в основном связанных с окраской 
и чешуйчатостью. Таксономия и биология данного вида рептилий изучена достаточно: 
хорошо (Сухов, 1948; Реегз, 1958, 1960; Риби, Уапсеа, 1964; Ғиһп, 1967; Даревский 
и др., 1976). 

В основу настоящего исследования положен принцип учета дискретных, неметри- 
ческих фенотипических вариаций (фенов и их групп), которые рассматриваются как 
признаки-маркеры генотипического состава изучаемых популяций (Тимофеев-Ресовский 
и др., 1973). Такое феногеографическое исследование дает возможность углубленного 
понимания закономерностей проявления географической изменчивости (Серебровский, 
1929). Таким образом, целью настоящей работы явилось описание изменчивости и фено- 
географии прыткой ящерицы (Гасейа аб) самого массового и широкораспростра- 
ненного вида рептилий Евразии. 

Материал, использованный для настоящей статьи, включает коллекции Института 
биологии развития им. Н. К. Кольцова АН СССР из разных районов Евразии и мате- 
риал коллекций Зоологического музея МГУ (Москва), Зоологического музея АН УССР 
(Киев), Зоологического института АН СССР (Ленинград), а также небольшие серии 
ящериц из музеев Вены, Лондона, Стокгольма, Базеля, Бонна. В общей сложности 
изучено 13 668 экз. ящериц из 135 точек ареала. 

Признаки-маркеры, использованные в настоящей работе, относятся к неметри- 
ческим признакам окраски — цвет и рисунок (Уаокоу а.о., 1980). 


Феногеография рисунка. На рис. 1 показано географи- 
ческое распределение разной частоты встречаемости 9 фенов, из кото- 
рых 4 относятся к характеру центральной спинной полосы, 2 — к боко- 
вым спинным полосам и 3— к пятнистости спины. Каждый из 
изученных признаков рисунка показывает специфический характер 
распределения частот встречаемости. При этом зоны высокой концентра- 
ции признаков могут быть как в восточной, так и в западной. части 
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Рис. 1. Географическое распределение ча- 
стот девяти фенов рисунка спины прыткой 
ящерицы. 

Плотность штриховки и ааа частоте 
ена. 


ареала, как в центре, так и на юге и на севере ареала. Этот вывод, сде- 
ланный на материале окраски самцов, подтверждается и анализом 
аналогичных карт распределения фенов окраски самок, которые не при- 
водятся здесь из-за ограниченности объема настоящей статьи. 

Если нанести все обнаруженные границы концентраций фенов сам- 
цов на единую карту, получается паутина линий, покрывающая весь 
ареал. Видимо, любая популяция отличается хотя бы по концентрации 
одного фена от соседних. Однако, с другой стороны, оказывается, что 
некоторые зоны резкого перепада частот разных фенов хорошо совпа- 
дают друг с другом, образуя какие-то пограничные зоны между группа- 
ми популяций с более сходным фенообликом. 

Необходимо учесть, что точность проведения границ перепада частот 
фенов разная в разных участках ареала: большая там, где имеются 
многочисленные сборы, и невысокая в Западной Европе (откуда проана- 
лизированы лишь отдельные мелкие выборки), а также на севере 
и крайнем востоке ареала (особенно в междуречье Енисей — Ангара 
и на Восточном Алтае). 

Рассматривая ареал с запада на восток, можно выделить целый ряд 
пограничных зон резких перепадов частот концентраций фенов (рис. 2). 
Западноевропейские популяции сравнительно однородны. Наиболее 
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Рис. 2. Суммарные границы перепада частот девяти фенов рисунка в 135 выборках 
самцов прыткой ящерицы. 


Ширина каждой линии пропорциональна числу резких фенетических границ в данной зоне. Видна 
сложная фенотипическая структура ареала вида. 


крупная граница здесь проходит, видимо, по северо-западу Германской 
низменности. Другая крупная пограничная зона начинается в районе 
Польского Поозерья на побережье Балтийского моря, идет к югу, ви- 
димо, до Судетских гор и далее к востоку. От нее отделяется менее круп- 
ная пограничная зона, идущая через Чешско-Моравскую возвышенность 
к Верхне-Дунайской низменности. 

Одна из крупнейших пограничных зон начинается в низовьях рек 
Дуная и Прута и простирается к северо-западу по восточным склонам 
Восточных Карпат, пересекает Волынскую возвышенность, огибает 
с запада Полесье, местами проходя по Белорусской гряде. В районе 
30° в. д. эта зона резко поворачивает к югу и, пересекая Белорусскую 
гряду и проходя по правобережью верхнего Днепра, проходит по запад- 
ной части Днепровской низменности, заканчиваясь на Приднепровской 
возвышенности. Наибольшая пограничная зона проходит по Южным 
Карпатам. 

Весь этот комплекс западных пограничных зон, более детально 
представленный на рис. 2, на севере связан по Смоленско-Московской 
возвышенности с крупной восточно-европейской пограничной зоной. Эта 
зона тянется почти меридианально с севера из района Вологды по 
40° в. д., проходя по западу Мещерской низменности и по восточным 
склонам Средне-Русской возвышенности. В районе Донецкого кряжа 
эта зона разделяется на две: одну, огибающую Донецкий кряж с востока 
и идущую в низовья Волги и другую, выходящую к Азовскому морю 
в районе Приазовской возвышенности. 

Крымский полуостров населяют фенетически крайне своеобразны 
ящерицы, в результате чего популяции яшериц Крыма фенетически 
отделяются и от популяций Причерноморской низменности, и от популя- 
ций Северного Кавказа. 

В Кавказской части ареала мощная пограничная зона проходит 
в районе Кумо-Манычской впадины между Азовским и Каспийским мо- 
рями, частично выходя на северную часть Ставропольской возвышен- 
ности. Кроме того, четко выделяются по частотам фенов все изученные 
восточные популяции Северного Кавказа. 

Значительная пограничная зона образуется на Среднем и Южном 
Урале. Следующая к востоку небольшая пограничная зона частично 
совпадает с Тургайской ложбиной. Самая крупная пограничная зона 
в восточной части ареала проходит по югу Барабинской степи в районе 
80° в. д. На юге эта зона делится на две: восточную, идущую по пред- 
горьям Алтая, и юго-западную, выходящую на Казахский мелкосопочник 
в районе Тенгизского понижения. 
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Две четко выраженные, но небольшие по протяженности, погранич- 
ные зоны образуются в юго-восточной части ареала: одна совпадает 
с хребтом Джунгарский Алатау, другая проходит по хребту Тарбагатай. 
Ряд других более мелких пограничных зон в восточной части ареала 
также показан на рис. 2. 

Приведенные данные позволяют считать, что в ряде случаев группы 
фенетических границ хорошо совпадают со сравнительно небольшими 
изменениями рельефа — возвышенностями и понижениями (грядами, 
увалами), хотя совпадение наблюдается далеко не всегда. Интересно, 
что иногда фенетические границы проходят поперед рек, в том числе 
крупных — Волги, Иртыша. Складывается, однако, впечатление, что 
феногеографические границы в большей степени обусловлены орографи- 
ческими, а не гидрографическими особенностями местности. 

Феногеография цвета. Несмотря на несомненное сущест- 
вование ряда вариаций желтого, коричневого, серого, зеленого цветов 
в окраске спины ящериц, достаточно объективный учет этих оттенков 
наладить не удалось, четко выделялось лишь наличие коричневого и зе- 
леных тонов в окраске спины самцов. Полученные результаты показы- 
вают, что в окраске самцов северных популяций зеленого цвета нет, 
тогда как у самцов многих южных популяций, наоборот, спина окраше- 
на в зеленый цвет. В некоторых южных популяциях встречаются только 
зеленые самцы. Исключением является группа популяций, обитающих 
на южной границе ареала вокруг озера Иссык-Куль: здесь у самцов 
зеленых тонов в окраске нет. 

Распространение пяти других вариаций цвета — комплексов фенов, 
обуславливающих редкие типы окраски у уаг. егуйгопо{и$, уаг. рипсіаі- 
іа, уаг. іттасиіаіа, уаг. ріаііпі, как и полный меланизм, маркируют 
в известной степени целые географические регионы или изолированные 
группы популяций. Так, уаг. егуіһгопоіиѕ встречается, в основном, в воз- 
вышенных районах Средней и Восточной Европы, между 15 и 35° в. д. 
(Никитенко, 1959; Вогсе, 1975 и наши данные), тогда как уаг. ріаііпі 
распространена всегда восточнее, в бассейне рек Дона, Волги, Кумы и на 
Малом Кавказе (между 36 и 50° в. д.). Полные меланисты встречены 
лишь на востоке ареала (на Алтае) и на острове Бирючий (юг Украи- 
ны). В целом, видимо, по цвету можно выделять лишь сравнительно 
крупные группы популяций, охватывающие целые географические 
районы. 

Обсуждение. Приведенные в данной работе материалы с одной 
стороны, дополняют уже имеющиеся данные по внутривидовой геогра- 
фической изменчивости рептилий, с другой — освещают некоторые 
проблемы, до сих пор не привлекавшие внимания при исследовании 
рептилий. 

На данном этапе можно уже говорить о четко выраженной феногео- 
графической неоднородности ареала вида прыткой ящерицы. И этот 
факт ставит ряд проблем (как теоретических, так и методических), неко- 
торые из которых кратко обсуждаются ниже. 

Одна из этих проблем — проблема «масштаба» признаков фенотипа, 
выбираемых в качестве признаков-маркеров генотипического состава 
группировок. Сейчас уже известны работы по прыткой ящерице, пока- 
зывающие, что не все фены выявляют различия между одинакового 
ранга группировками. Так, было показано, что по редким или даже, 
точнее сказать, редчайшим фенам можно выделять семьи и демы внутри 
сравнительно однородного населения ящериц (Турутина и др., 1978). 
В настоящей статье показано, что некоторые признаки маркируют участ 
ки ареала вида. Среди таких признаков есть как обычные пр знаю Га 
и признаки, встречающиеся в весьма низкой концер о аи опо ө? 
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ние этих данных позволяет предположить, что если для тонких внутри- 
популяционных сравнений целесообразнее использовать редкие и ред- 
чайшие признаки, то для широких географических сравнений и изучения 
феногеографии следует использовать признаки как с низкой, так и с вы- 
сокой частотой встречаемости. 

Связанным с проблемой масштаба признака является и обнаружен- 
ное в данной работе некоторое различие между феногеографией 
признаков цвета и признаков рисунка: по цвету сравнение оказывается 
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Рис. 3. Гистограмма распределения частот двух фенов рисунка спины (а — отсутствие 
центральной спинной полосы, б — центральная спинная полоса размыта) самцов прыт- 
кой ящерицы в 135 выборках. 


Виден полимодальный характер распределения. Стрелками отмечены естественные резкие пере- 
пады частот, 


несколько «грубее», с помощью частот цветовых вариаций выделяются, 
как правило, лишь географически значительные регионы, тогда как при- 
знаки рисунка могут маркировать специфической частотой присутствия 
как крупные, так и сравнительно мелкие участки ареала. 

Одна из часто возникающих при феногеографических исследованиях 
проблема — определение границы между перепадами частот того или 
иного признака. Например, общая изменчивость частоты признака мо- 
жет колебаться от 0 до 100% и для построения феногеографической кар- 
ты иногда важно решить, стоит ли искать при такой изменчивости какие- 
либо резкие перепады частот и где именно проходят эти перепады. При 
обработке материала по феногеографии прыткой ящерицы нами был 
использован следующий методический прием. На оси абцисс (рис. 3) 
наносились частоты данного признака, а по оси ординат откладывалось 
число популяций с данным значением частоты признака. Стрелками на 
рис. 3 показаны обнаруженные при обработке данных резкие разрывы 
между группами популяций с близкими концентрациями частот. В одном 
случае это оказалось 0,2—20; 25—34; 46—76 (существующие разрывы 
в районе частот 60—65 не принимаются во внимание ввиду небольшого 
числа данных); в другом 0,3—21; 28—41; 49 и более (опять-таки, не- 
смотря на значительный разрыв в районе частот 60—80, присутствие 
лишь одной популяции в районе частоты 80% делает этот разрыв не 
особенно надежным). В целом, именно нахождение таких естественных 
резких перепадов частот позволяет, как нам кажется, обоснованно на- 
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ходить значимые (а не случайные) изменения частот встречаемости 
определенного признака. 

При оценке возможных причин появления фенетических границ 
(и соответственно пограничных зон) кажутся правдоподобными три ос- 
новных предположения. Во-первых, каждый фен определенной концен- 
трацией может маркировать какую-то адаптивную границу (т. е. каждый 
фен в своем распространении связан с определенным направлением 
и давлением естественного отбора как такового, скажем, коричневая 
окраска покровительственна в условиях коричневого фона, а зеленая — 
на зеленом фоне). Во-вторых, перепады частот фенов могут маркировать 
места, где встречаются популяции с разным генофондом, места встречи 
разных потоков генов. Например, при расселении навстречу друг другу 
популяций ящериц из разных рефугиумов в послеледниковое время 
и восстановлении единства ареала в каком-то районе, должна произойти 
встреча этих потоков генов. При этом должна наблюдаться интрогрессия 
генов (фенов) и целых генных комплексов, отмечаемая фактически 
резкими границами перепада частот фенов. 

Пока нет критериев для разделения этих двух возможностей, да 
и биологически они должны быть тесно связаны между собой. Но эти 
данные ведут к предположению о существовании значительно большего 
числа отдельных рефугиумов (или каких-то потоков генов, которые при 
встрече дадут те или иные пограничные зоны). Другим возможным вы- 
водом является существование в пределах ареала изучаемого вида 
большого разнообразия условий существования (а, значит, и направле- 
ний естественного отбора), чем это представляется на первый взгляд. 
Второе предположение в большей степени чем первое, доступно 
проверке. 

Такая проверка состояла бы из детального сопоставления особен- 
ностей распространения отдельных фенов с климатическими границами, 
почвенными, температурными, влажности, распространением отдельных 
видов растений и животных и т. д. 

Третье предположение, объясняющее появление фенетических гра- 
ниц — действие изоляции. Известно, что даже в достаточно сходных 
условиях естественного отбора, при неизбежно несколько различном 
генофонде изолируемых популяций, в результате случайностных по при- 
роде процессов (волны численности, мутаций) может произойти изме- 
нение генофонда, а, соответственно, и фенофонда. Возможным примером, 
подтверждающим это предположение, является значительное фенети- 
ческое отличие некоторых резко изолированных участков ареала: Крым- 
ского полуострова, некоторых горных популяций Кавказа, популяций 
Заилийского и Джунгарского Алатау. Интересно, что если заселение 
Южной Скандинавии ящерицами в послеледниковый период происходи- 
ло по сухопутному мосту, возникшему на месте Датского пролива, то 
популяции Швеции должны быть более похожими на западноевропей- 
ские, чем на восточноевропейские, находящиеся географически на одном 
с ними расстоянии, но разделенные Балтийским морем. Так оно и есть 
на самом деле. 

Несомненно, материал по феногеографии должен пролить свет и на 
некоторые спорные вопросы внутривидовой систематики этого вида. Од- 
нако, пока, вплоть до завершения обработки всего материала по многим 
признакам, мы не ставим перед собой целей ревизии внутривидовой 
таксономии. Необходимость такой ревизии уже сейчас становится оче- 
видной: уже на приведенных феногеографических картах (см. рис. 1) 
привлекает внимание то, что в одних частях ареала все особи в популя- 
циях имеют определенный фен, тогда как в других частях ареала все 
особи в популяциях такого фена не имеют. Формально эти популяции 
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при попарном сравнении (без учета наличия переходных зон) можно 
было бы отнести даже к разным видам. 

Выводы. На основании изучения географической изменчивости не- 
скольких десятков дискретных вариаций окраски (рисунка и цвета) 
прыткой ящерицы (Гасейа авіїіѕ) из 135 точек ареала выявлена глубо- 
кая фенетическая неоднородность ареала вида. Любая популяция по 
концентрации хотя бы одного фена может отличаться от соседних, в то 
же время, некоторые зоны резкого перепада частот по разным призна- 
кам хорошо совпадают друг с другом, образуя пограничные зоны разной 
ширины между группами популяций с более сходным фенообликом. 
Наиболее крупные феногеографические границы проходят по северо- 
западу Германской низменности, от Польского Поозерья к Судетским 
горам и далее на восток; по Белорусской гряде и далее к югу: с запада 
Полесья по Волынской возвышенности, восточным склонам Восточных 
Карпат и до низовий рек Дуная и Прута; восточноевропейская погра- 
ничная зона тянется почти меридианально из района Вологды до До- 
нецкого кряжа; в Кавказской части ареала мощная пограничная зона 
проходит в районе Кумо-Манычской впадины; значительные погранич- 
ные зоны образуются также на Среднем и Южном Урале и в районе 
80° в. д. 
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ОБЗОР СВЕРЧКОВ ПОДСЕМЕЙСТВА МЕМОВИМАЕ 
(ОКТНОРТЕВА, СВҮІІ1ІрАЕ) ФАУНЫ СССР 


Сравнительно недавно появился ряд статей, заставляющих по новому взглянуть 
на систематику подсемейства М№Метођііпае. Этот таксон, который в каталоге Шопара 
(Сһорагӣ, 1967) считался трибой, был снова повышен до уровня подсемейства (ҮїсКегу, 
Јоһпѕіопе, 1970). Род Рёегопето из Јас., к которому Шопар отнес более половины 
видов №ъетођііпае, представляет собой, как выяснилось, комплекс близких родов (\!с- 
Кегу, Јоһпѕіопе, 1970; У1сКегу, 1973). Однако последними авторами были исследованы 
‚в основном североамериканские виды. В связи с этим большинство представителей 
МетоЫііпае из других мест, в частности с территории СССР, нуждаются в надвидовой 


ревизии. 
В основу настоящей работы положены результаты обработки коллекции сверчков 
подсемейства М№Метођііпае, хранящейся в Зоологическом институте АН ЄССР (Ленин- 


град). 


Род ${епопето из б огосћһоу, оеп. п. 


Очень мелкие сверчки со стройным телом. Голова сверху и спереди 
несколько уплощенная. Глаза небольшие; их высота приблизительно 
в 1,5 раза меньше расстояния между ними. Глазки не развиты. Усико- 
вые впадины по ширине почти равны расстоянию между ними. Наличник 
слабо выпуклый; антеклипеус несколько уже постклипеуса (рису- 
нок, 1—2). 

Переднеспинка поперечная; ее ширина почти в 1,5 раза больше 
длины; боковые лопасти переднеспинки снизу неглубоко округло вы- 
резаны. 

В роду известна только {. тасгорега. Надкрылья значительно не 
достигают вершины брюшка, оканчиваются около середины задних 
бедер; стридуляционный аппарат с” развит. Задние крылья значительно 
заходят за вершину голени вытянутых задних ног. 

Передние голени снаружи с крупным овальным отверстием тимпа- 
нального органа. Задние голени с З наружными и З ($) — 4 (о) внут- 
ренними шипами; у о 1-й внутренний шип железистый, укорочен 
и утолщен, расположен проксимальнее 1-го наружного шипа, причем 


